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ダ イコンの発芽期 と Vernalizationとの
関係 に 関する研究*
第3報材 発芽期の生長点の形態
西 克 久
緒 官
一般に photoperiodismは葉で行なわれ， vernalizationは芽の生長点で感応するとさ
れているように vernalizationの感応器官は主として茅の生長点である. したがって
vernalizationの研究では芽の生長点が重要な意義をもっている.生長点とは茎の頂端部
にあって protoderm，ground meristem (基本分裂組織)， procambium (前形成層)
などとある程度区別できる promeristem(前分裂組織)，すなわち最も新しい葉始原体よ
り上の部分であって，根端とともに terminalmeristem (末端分裂組織〕になっていて，
各種の器官始原体や茎の primarytissue (一次組織〉が分化， 発生する部分である.
Sachs (1887)叫がすべての形態形成の過程は生長点に始まるというように生長点は纏物
体における histogenesis(組織形成)や morphogenesis(形態形成〉の中心点であう
て，植物を制御する主要な部位として非常に重要な部分である.
このようなところから生長点に関する研究は数多く行なわれており，生長点の構造，あ
るいは生長の様式などについてもいろいろの見方，考え方があり，歴史的にいくつかの変
化を経て今日に至っており，現在なお zonalpattern (層状機造)の問題として研究が続
けられている. すなわち Nageliの apicalgrowth (生長点の生長〉に関する古典的な
研究以来， Hof-meister， Hanstein， Pringsheim， Strusburger， Sachs， Haberlandt， 
Schwenderなど多数の研究者によって生長点の staticな研究が行なわれてきたが，
Schmidt (1924)聞によって tunica-corpus説が提唱されるに至って，この説に基づいた
多くの研究がなされてきた.次いで Foster(1939)12)によって細胞組織学的な観察が行
なわれ，最近では Wardlaw(1943-'63)羽~州， Ball (1941-'55)1-υ， Philipson (1947， 
'49)le.lgJ， Gifford (1954)13)，川田(1951)18)などによって dynamicな morphogenesis.
の研究へと発展している.生長点の内部構造については古くから現在に至るまで， Nageli 
の頂端細胞説 (Apicalcell theory)を初めとして Hansteinの原組織説(Histogen
theory)， Popham と Chanのマントル・コア説 (Mantlecore theory)， Schmidt 
のトゥニカ ・コルプス説 (Tunica-corpustheory)， Buvat らのフランス学派のラユ
ューイニッシャル説 (L'anneauinitial theory)などいろいろな説や考え方が提出されて
きた.
以上のように生長点の内部構造や体制に関する概念は歴史的にもいろいろな変遷があ
'本論文の大要は日本植物生理学会第3回シンポジウム (1962年4月7日〉において発表した.
帥第1.2報は九州大学農学部学芸雑誌第23巻第1号 (1967)に発表した.
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り，現在なおいくつかの異なった主張がある.この研究では現在有用で広範に使用されて
いる Schmidtの tunica-corpus説に準拠することにする. すなわち主として生長点構
成細胞の分裂方向によって， anticlinal division (垂層分裂，交層分裂〉の行なわれる生
長点周辺部を tunica，不規則に多方向に分裂が行なわれる内体部を corpusとする. 前
者は外面をおおう 1ないし数層の細胞層からなっていて，主として生長点、の表面積の変化
に関与し，後者は tunicaに包まれて内部に存在し，主として生長点の体積の増加に関与
する部分である.
Gifford (1954)13)によればこれまでに調べられている植物の生長点は 64科， 145属，
172種にのぼるといわれている. 生長点の形態，内部構造は植物の種類によって異なり，
また同じ植物でも生育の時期によって，あるいはその条件によって変化するものである.
Reeve (1942， '48)2G.El)によれば Garrya，Pisumの生長点は匪発生の途中で形成され.
基本的な構造は成植物とあまり違わないが， tunicaの成層状態は変化するとされている.
Tunicaの層教は最初は種によって一定であると考えられていたが，のちに同一種でも発
育の段階によってあるいは条件によって異なるものがあることがわかった. Kasapligil 
(1951)16)は Umbellulariaの生長点は休眠中の匪から発育するにつれてしだいに zonation
が明確となり， tunicaは1層から2層になると述べている.
生長点は vernalizationの感応器官であって， その研究においてきわめて重要である
のにもかかわらずこれまでに vernalizationと関連して行なわれた研究はほとんどみら
れない.本研究ではミノワセダイコンを材料としてまず感温性のある発芽期の生長点の形
態の変化を調べ，次いで vernalization処理中におけるその変化を調べた.
実験方法
ミノワセダイコン (RaPhanussativus L. var. raρhanistroides MAKINO， variety 
MINOWASE)の発芽期にあるもの，すなわち従属栄養的条件下事で生長しているものと独
立栄養的条件下柿で生長しているものについて発芽1日目から8日目まで毎日生長点を含
む部分を5mmの長さに切って， F. A. A. (Formalin acetic alcohol)固定液に24時間
入れて固定した.また vernalization取材における生長点についての研究では，発芽種子
を処理し，処理を始めてから毎日， 7日目まで前記と同様に試料を採って固定した.のち
常法によって脱水，パラフィン誘導，パラフィン包理を行なって 5μ の厚さの切片をつく
った.染色は主としてデラフィールドのヘマトキシリンによって行なし、，生長点の内部構
造について細胞組織学的な観察を行なった.
( 1 ) 外部形態
従属栄養的条件下
実験結果
発芽時(図版!-1)には生長点付近は扇平な形をしていていまだ生長点の分化は明らか
-従属栄養的条件…"'250C，暗黒，無栄養の砂耕. 3条件下とも 250C，暗黒で発芽させた.
柿独立栄養的条件・…"250C，1，5∞ルックス 1日9時間照明.Knop's培養液による砂耕.
判 *Vernalization……5土 10C. 7日間の処理(暗黒).
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ではない.発芽2日目〈同2)になると生長点はやや丸みをおび. 3日目(同3)ではそ
の丸みはいっそう大きくなって葉原基の形成が始まる. 4日目(同4)には既成の葉原基
と反対側に葉原基が形成されるが. 生長点の丸みはあまり変わらない.5. 6. 7日目〈同
5. 6， 7)には生長点の外形はあまり変わらず. 8日目(同8)になって丸みがやや増加
する.この間，新しい葉原基の形成が行なわれる.
独立栄養的条件下
発芽2日目(図版II-2)には従属栄養的条件下の2日目と同じくやや丸みをおびた辰
平に近い状態であるが. 3日目(同3)になると周辺より葉原基の形成があって丸みは明
らかになる.4， 5日目(同4，5)は3日目より少し丸みの増した状態であるが.6，7， 8 
日目(同6，7， 8)になると丸みはしだいに増加してくる.
Vernalization 
Vernalization 1日目(図版Ii-1)には生長点は扇平に近い状態であるが.2日目〈同
2)になるとやや丸みをおびてくる.3，4日目(同3，4)になると丸みよりも角ばった
山形を呈し.おそらく生長点の表面はいくつかの平面で形づくられた状態になるであろ
うと思われる. 5日目以降〈同 5，6， 7)には生長点、の外形にはあまり大きい変化はな
し、
(2) 内部 情 造
従属栄養的条件下
発芽時(図版1-1)には生長点は扇平に近い状態で. tunicaの分化もみられない. 発
芽2日目〈同2)に tunicaは分化し始める. 3日目〈同3)になると内部の分化が始
まり corpusの上方の中央部にやや小さい多角形細胞が形成され. 4日目(同4)には
tunicaが完全に分化する. 2日目から生長点の第2層の周辺の部分の細胞が periclinal
に分裂して葉始原体の形成が行なわれるようになる. 一般に tunicaの細胞はやや大形
で長方形であるが.corpus はし、ろいろな形の細胞からなっており，その大きさ，分裂の
方向も一様ではない.
独立栄養的条件下
発芽2日目(図版II-2)には従属栄養的条件下と同様に tunicaの分化が始まるとと
もに corpusの上方の中央部にやや小さい多角形細胞が形成される. 2日目から従属栄
養的条件下と同じく生長点の第2層の周辺の部分の細胞が periclinalに分裂して葉始原
体の形成が行なわれるが，独立栄養的条件下では successiveの葉始原体の形成が従属栄
養素的条件下に比べて早く，したがって幼葉の出現も早いようである.
V ernaliza tion 
V ernaliza tion 2日目〈図版][-2)から細胞の輪郭が明確になり， 3日目(同3)以
降になると細胞質の状態が変化し， 細胞膜が厚くなるためか， 従属栄養的条件下およ
び独立栄養的条件下の生長点にみられた繊細さに比べて粗剛さがみられる状態になる.
Tunicaは多少分化しているようであるが. corpusの分化は7日間の vernalization 
の期間中みられない.
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(3) 生長点の頂蝋で切った横断切片についての観察
従属栄養的条件下
発芽1日目〈図版IV-l)には全体的に未分化の状態にある. 2日目(同2)には子葉柄
の表皮細胞が分化し，中央の維管束分裂組織は前形成層からさらに分化した状態になる.
そして子葉柄の両端に前形成層状態の細胞が現われる. 3日目〈同3)になると生長点で
は葉原基(11) の形成が始まる. 4日目(同4)には次の葉原基(12)が形成され，先
に形成された葉原基の中央には前形成層が現われる.子葉柄の中央の維管束分裂組織の分
化はさらに進行する. 5日目(同5)になると葉原基(18)がまた形成され， 子葉柄の中
央の維管束分裂組織は分化を終わって維管束となる.最初に形成された葉原基の中央の維
管束分裂組織の前形成層の分化は進み，その両端と 2番目に形成された葉原基の中央に前
形成層が形成される.そして2つの子葉柄にはさまれた生長点およびそれから形成された
葉原基などの占める空聞が大きくなり始め，発芽第3期の葉原基の形成期へと移行する.
そして7，8日目(同7，8)に1ケずつ葉原基(1c，Is)が形成され，早く形成された葉原基
の維管東系の分化が進行する.
独立栄養的条件下
発芽2日目(図版V-2)に生長点では早くも 2ケの葉原基(1υ1.)が形成され.一方子
葉柄においても表皮細胞が分化する.またその各維管束も 2つに分かれて形成される状態
を示す. 3日目〈同3)には2日目より分化がやや進んだ状態となり，子葉柄の中央の維
管束分裂組織の分化が進行する. 4日目〈同4)には葉原基(1，)が形成され，先に形成さ
れた葉原基の中央には前形成層が現われる.子葉柄の中央の維管束分裂組織は維管束とな
る. 5日目(同5)にはまた葉原基(1c)が形成され， 最初に形成された葉原基の両端，
Z番目に形成された葉原基の中央と両端および3番目に形成された葉原基の中央に前形成
層が分化する. 6日目(同6)には子葉柄の中央の維管束は完全に2つの維管束となる.
そして7，8日目(同7，8)と1ケずつ葉原基(1.1.)が形成され.最初に形成された2
ケの葉原基の表皮細胞が分化する.両子葉柄聞の生長点およびそれから形成された葉原基
などの占める空間は3日目から大きくなり始める.独立栄養的条件下では従属栄養的条件
下に比べて，葉原基の形成，維管東系，表皮細胞の分化など生長点の生長，分化が早い.
V ernaliza tion 
Vernalization処理中では生長点，子葉柄の生長，分化が非常に抑制される.子葉柄の
表皮細胞はすでに vernalization1日目〈図版VI-l)に認められるが， 3日目(同3)
には葉原基の分化がみられ，子葉柄の中央に前形成層状のものが現われる. 4日目(同4)
は変わりなく， 5日目(同5)には子葉柄の両端の方に前形成層状のものがみられる.6， 
7日目(同6，7)にはあまり変化はみられない，また生長点の細胞で、みられたように子
葉柄の細胞でも 3日目ごろから細胞質の状態が変わり，細胞膜が厚くなって各細胞の輪郭
が明確になる.以上のように vernalization処理中には生長，分化ともに非常に抑えら
れるが，まったく停止しているわけではない.
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考 • 
ダイコンの発芽時の生長点は外部形鮪的には周平状で明確でなく，内部形態的にももち
ろん未分化で tunica，corpusなどの層状構造は認められない. Lanceω(Clows 1954 
より引用〉によれば，Chrysanthemum indiωmと Asttrsinensisでは， corpusは匪
には存在しなくて発芽後の栄養生長期に現われるが. tunicaは匪の時代に現われる. ダ
イコンでは匪に tunicaも corpusも存在しない点で異なる. 発芽期の生長点はいろい
ろな影響を強く受けやすく，その状態は環境によって変わってくる.Gifford (1954)13)に
よれば植物の個体発生的な状態とそれが生長している条件とは生長点の centralzoneの
存，不存に大きな影響を与えるとされている.清水 (1958，'59)!U6)は水稲の生長点につ
いて研究し.その内部構造は恒常的なものではなく. one plastochron (1薬間期)内で
はもちろん.生育に伴い，あるいは環境によって dynamicに変化することを明らかにし
ている. さらにこれは栄養条件によっても変化を示し. 窒素は水稲の生長点を tunica
的な構造とl:....燐酸は tunica的性格を抑制して corpus的な構造にし.加里は tunica-
oCorpus両部の組織分化を明りようにするとともに， 窒素による tunica部の著しい多層
化はこれを抑制するようであると述べている.
ダイコンの生長点は発芽時には未分化であるが，従属栄養的条件下では2日目になると
その外形は丸みをおびて生長点の状態になり始め， tunicaの分化が始まる.そして第2層
の周辺の細胞の periclinaldivisionが始まって葉原基の分化が開始される. すなわち発
芽第1期本には生長点は未だ明確な形態をしていないが，次の状態への胎動がみられると
きである.第2期*に入って3日目になるとその外形は明確な山形の丸みを呈し， corpus 
内部に多角形細胞の分化が始まり，葉原基も明りようになり，全体的に生長点としての形
態が整ってくる. 4日目には葉原基が形成され，子葉柄の維管東系の分化が進行し，また
葉原基にも前形成層が形成されて生長点付近における維管東系形成の始まりとなる. 5日
目には引き続いて子葉柄，葉原基の維管東系の分化が進行し，生長点の占める空聞が増大
してくる.そして6日目以降の第3期*になると葉原基の形成期になって生長点の分化が
進行する.
独立栄養的条件下では発芽2日目には生長点の外形は従属栄養的条件下とほぼ同じ状態
であるが，分化が早くて葉原基が早くも 2ケ形成され，子葉柄においても表皮細胞が明ら
かとなり，中央の維管東は2つに分れて形成される状態を示し，両端に前形成層が形成さ
れる. 3日目には2日目より分化がやや進んだ状態となり，両子葉柄聞の生長点、およびそ
れから形成された葉原基などの占める空間が大きくなる.4， 5日目には先に形成された葉
原基，子葉柄などの維管東系の分化が始まって生長点の生長，分化がしだいに盛んとな
り，第3期の葉原基の形成期へと移行する.従属，独立両栄養的条件下ともに最初の2ケ
の葉原基は子葉と直角の位置に形成され，以後形成される葉は2枚ごとに既成の葉原基と
直角の位置につくられる.
ダイコンの tunicaの層の数についてはこれまでに研究が見られないが，発芽期間中の
-発芽期…・・・従属栄養的条件下で種子中の養分のみに依存して生長の行なわれる期間で，本研究では
独立栄養的条件下では従属栄養的条件下と一応同じ日数までとする.
発芽第1期……発芽1-2日目，発芽第2期.....発芽3-5日目，発芽第3期……発芽6-8日f1.
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ものでは既述のように1層である.また Barnard(1964)4)はイネ科では2層であるとい
う. しかし清水(1959)町が述べているように水稲で・は生長点周辺部の成層状態は必ずし
も固定したものでなく，変化するものであり，その変化は植物の令と関係があり，一般的
に発育の段階によって異なることも考えられる. Cross (1937戸によれば Viburnum
(ガマズミ属)の tunicaの層数は相当に変異があり， Hsu (1944)141は Sinocalamusの
tunicaは一般に2層であるが， ときに1層または3層の場合があるとしている. また
Reeve (1942)叫によれば Salix(ヤナギ属).Garryaの tunicaの成層状態は時期によ
って著しい変異を表わし， Stant (1952)!8)は.Lazula. Narcissus (スイセン属〉で同様
のことをみている.
従属栄養的条件下では 3日目に， 独立栄養的条件下では 2日目に corpusの中央部の
上方近くにやや小さい多角形細胞が形成される. これが Buvatらのフランス学派のいわ
ゆる Meristemed'attenteの promeristemesporogeneに相当するものであるかどう
かは興味あることであるが，現在のところ明らかではない.
独立栄養的条件下と従属栄養的条件下における生長点の生長と分化を比較すると，最も
大きい遣いは葉原基の形成とその維管束系および子葉柄の維管束系の分化にみられる.す
なわち葉原基の形成は独立栄養的条件下の方が早く，その差は発芽第2期では大体1ケで
あるが， 第3期になると 2ケになる. また葉原基および子葉柄の維管束系の分化も独立
栄養的条件下の方が早く進行する. これらの事実は Wardlaw(1944， '47， '52)31-38)が
provascular tissue (前形成層〉は活発に生長じている生長点の効果に応じてのみ形成さ
れるというように，独立栄養的条件下における活発な生長点活動の反映とみられる.さら
に But1erと Lane(1959)めが暗黒下では生長点の meristematicactivityは抑制され
て葉原基の形成がおくれ，光条件下では細胞分裂が多くて急速な生長が行なわれる.また
細胞の分化は強い光の下でのみ完成され，飾管の成熟の程度，数は光によって強く影響さ
れると述べていることと相応する.ただし本実験の両条件は光条件の違いのほかに栄養分
の有無という差があり，植物の生活条件としては独立栄養と従属栄養という線本的な遣い
があるので，この差を直ちに光の有無の差に帰するのは多少問題があると恩われるが大体
の傾向はみられるものと考えられる.
Vernalization処理中の生長点は低温のため生長が停止に近い状態になり，細胞の分裂
や伸長が少ないためかその細胞は従属栄養的条件下および独立栄養的条件下とは異なった
状態になり，細胞膜がやや厚くなる.生長点の外形は従属栄養的条件下および独立栄養的
条件下でみられるような丸みは表わさない.これは細胞分裂の少ないことに起因している
のではないかと考えられる.Vernalization処理中の生長点にみられる一つの特徴は従属
栄養的条件下や独立栄養的条件下では細胞の伸長，分裂が行なわれ，特にその伸長のため
に細胞質が薄くなって，生長点は全体的に非常に繊細にみえるのに対して， vernalization 
処理中の生長点は細胞の分裂， 伸長が少なく， 細胞質がはっきりしていて細胞膜が明確
で全体的に粗剛な丈夫さを感じさせる状態を示すことである. 植物の vernalization後
の形態的，生理的，化学的変化についての研究は数多くあるが. vernalization処理中の
変化している生長点についての研究はほとんどみられないので，このようなことが他種類
の植物でもみられるかどうか興味あるところである.
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嫡 要
1 )従属栄養的条件下および独立栄養的条件下で生長したミノワセダイコン(Raphanus
.sativus L. var. raPhanistroides MAKINO， variety MINOWASE)の芽の生長点とそれか
ら形成された葉原基および子葉柄について発芽期間中の変化を細胞組織学的に研究した.
また vernalization処理中の変化も同様に研究した.
2)発芽時には生長点は外部形態的には扇平状でその分化は明らかではない.内部形態
的にも未分化で層状構造はみられない.
3)従属栄養的条件下では2日自になると生長点の外形はやや丸みをおびてき， tunica 
の分化が始まる.発芽第2期には外形ははっきりした山形の丸みを呈し， corpusの内部
に多角形細胞が現われ，葉原基が形成される.そして子葉柄および葉原基の維管束系の分
化が始まる.第3期は葉原基の形成期で葉原基の形成があり，また葉原基，子葉柄の維管
東系の分化が行なわれる.
4)独立栄養的条件下では2日目には生長点の外形は従属栄養的条件下とほぼ同じ状態
であるが，分化が早く 2枚の葉原基が形成される.従属栄養的条件下で5日目にみられた
両子葉聞の生長点およびそれから形成された幼業などの占める空間の増大が早くも 3日自
にみられる.発芽第2期になると従属栄養的条件下で第3期にみられる葉原基の形成とそ
の維管東系および子葉柄の維管東系の分化が盛んとなってくる.第3期には葉原基の形成
とその維管東系および子葉柄の維管束系の分化がさらに進行する.
5)従属栄養的条件下と独立栄養的条件下とにおいて生長点の生長，葉原基の形成，葉
原基および子葉柄の維管東系，表皮細胞の分化などを比較すれば，いずれも独立栄養的条
件下の方が早い.
6) VernaIization処理中の生長点は生長が停止に近い状態になり，細胞の分裂や伸長
が少ないためかその細胞は充実したと思われる状態になり，細胞膜，細胞質などが明りよ
うにみえる.また生長点、の外形は従属栄養的条件下および独立栄養的条件下でみられるよ
うな丸みは表わさない.
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図版 I
従属栄養的条件下で生長した
ミノワセダイコンの生長点の
縦断面
t: tunica 
c: corpus 
s:多角形細胞
1 :葉原基
(図版I， I. IV. Vの各写真
の下の数字は発芽後の日数，
1~3 X130. 4~8 x250) .' -JFfvda l 
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図版 E
独立栄養的条件下で生長したミノワセダイコンの
生長点の縦断面 (x130) 
t: tunica c: corpus 
s:多角形細胞 1:葉原基
l 
4 
7 
図版 E
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図版 皿
Vernalization処理中のミノワセダイコンの生長点の
縦断面(図版m，VIの各写真の下の数字は処理開始後
の日数， x 130) 
図版 W
1 2 3 
4 5 6 
_"-- ~ 司Far、 a、 1-王~. 図版 W
従属栄養的条件下で生長した
ミノワセダイコンの生長点の
頂端の横断面(x30) 
a:生長点
e:表皮細胞
。:子葉柄
p:前形成層
v:維管束
1 :葉原基(数字は発生
の1頂を示す)
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図版 V
独立栄養的条件下で生長したミノワセダイコ γの
生長点の頂端の横断面(x30) 
a:生長点
。:子葉柄
v:維管束
e:表皮細胞
p:前形成層
1 :葉原基(数字は発生の順を示す)
註 8 は2~7の観察平面を 90。回転した写真
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図版 vl
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図版 vl
Vernalization処理中のミノワセダイコンの生長点の
頂端の横断面 (x57)
a:生長点
い葉原基
e:表皮細胞
